海洋酸化的生理生态效应及其与升温、UV辐射和低氧化的关系 by 高坤山
第５７卷　第６期 厦门大学学报（自然科学版） Ｖｏｌ．５７　Ｎｏ．６
　２０１８年１１月 Ｊｏｕｒｎａｌ　ｏｆ　Ｘｉａｍｅｎ　Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ（Ｎａｔｕｒａｌ　Ｓｃｉｅｎｃｅ） Ｎｏｖ．２０１８　
ｈｔｔｐ：∥ｊｘｍｕ．ｘｍｕ．ｅｄｕ．ｃｎ
ｄｏｉ：１０．６０４３／ｊ．ｉｓｓｎ．０４３８－０４７９．２０１８０７００８
·综　　述·
海洋酸化的生理生态效应及其与升温、
ＵＶ辐射和低氧化的关系
高坤山
（厦门大学 海洋与地球学院，近海海洋环境科学国家重点实验室，福建 厦门 ３６１１０２）
摘要：海洋以每小时超过１００万ｔ的速率，从大气中吸收矿物燃料衍生及人类排放的ＣＯ２，引起海水ｐＨ下降，导致海
洋酸化．与此同时，全球变暖引起海洋升温，使得上部混合层变浅，导致该层内营养盐减少，浮游生物接受可见光和 ＵＶ
的辐射量增加，并且使得Ｏ２的溶解度降低，引起低氧化．这些海洋变化问题在全球范围内普遍存在，然而，不同海域的环
境响应和生态效应有所不同．主要综述全球海洋酸化问题研究进展，突出升温、ＵＶ辐射影响下的酸化效应，进而结合南
海相关的研究进展分析未来研究动态．
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　　人类活动及矿物燃料的使用导致大气ＣＯ２浓度
（以ＣＯ２ 分压（ｐＣＯ２）表示）从工业革命（１８世纪６０年
代）前的２８Ｐａ升高至４１Ｐａ（２０１６年１１月），增长了
约４６％，并仍以每年０．５％的速率继续增长［１］，从而导
致全球变暖，并引起海洋升温．同时，大量ＣＯ２溶入海
水使ｐＨ下降，导致海洋酸化，扰动海水化学环境．另
一方面，海洋升温使上部混合层变浅，导致该层内营
养盐减少（由下向上的输送量减少），浮游生物接受
ＵＶ辐射量增加（因为混合路径变短），且海水Ｏ２溶解
度降低，引起全球海洋低氧化，并使缺氧区不断扩展．
迄今，有关海洋酸化的生物影响与生态效应研究
多数基于单个种类、单种条件下的受控实验，而对生
物群落和生态系统水平上的响应、多重环境震荡下酸
化与升温的生理生态效应等方面研究极少［２］．海洋全
球变化直接或间接地影响生物代谢、生存及相关生态
与生物地球化学过程，在不同海域产生不同的环境效
应与生态效应，进而调控碳的汇源过程．因此，认知海
洋酸化、升温与低氧化等多重环境影响下的生态系统
过程变化并阐明相关机制非常重要，但目前仍存在技
术与方法瓶颈［３］．本文综述了海洋酸化、升温、ＵＶ辐
射和低氧化及其叠加对生物的影响．
１　海洋酸化对生物的影响
自工业革命以来，随着大气ｐＣＯ２的升高，海洋不
断吸收人类排放的ＣＯ２，其吸收速率（平均）达每小时
１００万ｔ以上［４］，这对缓解全球变暖起着重要的作用，
却使海水碱性下降而引起海洋酸化．目前海洋酸化速
率是过去３亿年以来最快的［５］．有关研究发现，距今
２．５２亿年前的海洋物种大灭绝与古海洋酸化事件相
关［６］．在浅海ＣＯ２喷口处，随着ｐＨ 下降，生物量明显
减少，生物多样性也降低［７］．然而海洋酸化在多重环
境压力下对不同物种、不同生态系统或过程的影响尚
存在很大的不确定性［２］，亟需研究其影响过程与机制
以预测其影响趋势．
据预测，至２１世纪末，海洋酸化将使上层海水平
均ｐＨ 下降０．４（Ｈ＋ 浓度升高１５０％）［８］，近海水域
ｐＨ下降０．４５［９］，危及海洋生物及生态系统服务功
能［１０］．已有研究表明，胶州湾表层海水ｐＨ［１１］和南海
表层ｐＣＯ２［１２］存在明显的季节变化，南海近海及珊瑚
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礁系统的海水ｐＨ 昼夜变动明显［１３－１４］，渤海夏季低氧
区ｐＨ 与同年６月相比下降０．２９（Ｈ＋ 浓度增加１
倍）［１５］．在２０１２年召开的第４１９次香山会议上，海洋
酸化问题得到充分讨论，其对我国海洋生物与水产资
源的潜在危害得到广泛关注［１６］．
１．１　对典型生物过程的影响
海洋酸化会减少珊瑚类的钙化及珊瑚礁系统的
生物多样性［１７］，降低珊瑚礁系统的净钙含量［１８］；同时
可降低造礁珊瑚藻类的钙化量［１９－２０］及贝类的钙化量
与孵化率［２１－２２］，使得太平洋牡蛎（Ｃｒａｓｓｏｓｔｒｅａ　ｇｉｇａｓ）
的血细胞凋亡和活性氧（ＲＯＳ）增加，消化腺中的谷胱
甘肽（ＧＳＨ）水平降低［２３］．此外，海洋酸化可导致虾类
触须变短、生长缓慢［２４］，提高浮游动物的呼吸速
率［２５］，并影响其捕食率与消化功能［２６］；同时会增加有
害物种的繁殖［２７］，恶化病毒对藻类的攻击［２８］，影响鱼
类的嗅觉、听觉与视觉系统［２９－３２］．
１．２　对浮游植物的影响
海洋光合生物同化将无机物合成有机物，发挥着重
要的碳汇作用．在大洋海域５８个站位２　０００～４　０００ｍ
处的观测结果显示，以硅藻为主的浮游植物从真光层
向深海的沉降速率为１２４～７３２ｍ／ｄ［３３］．在南海不同
水域，硅藻丰度决定浮游植物的丰度，是海洋生物碳
泵的主要驱动者［３４］．海洋酸化可能降低硅藻的生物硅
含量［３５－３６］，进而影响浮游动物对硅藻的捕食率及粪粒
量［３７］，因此海洋酸化可能通过影响硅藻的硅化作用而
间接地影响颗粒有机碳的沉降量．在酸化条件下，南
海表层硅藻丰度下降，单位水体或单位叶绿素的固碳
量明显下降；且不同深度的硅藻类因受光量不同对酸
化的响应可能不同，在低光下促进生长，而在高光下
抑制生长［３８］．对海链藻属（Ｔｈａｌａｓｓｉｏｓｉｒａ）不同种类的
研究表明，近海水域的威氏海链藻（Ｔ．ｗｅｉｓｓｆｌｏｇｉｉ）
与分布在大洋的大洋海链藻（Ｔ．ｏｃｅａｎｉｃａ）对酸化的响
应完全不同：酸化可促进威氏海链藻的呼吸作用进而
提高其同化速率，但对其生长没有影响；而大洋海链
藻的生长速率明显受到酸化的抑制［３９］．酸化还可使苯
酚类毒性化合物在浮游植物细胞内和桡足类体内的
含量升高，显示出潜在的食物链效应［４０］．
１．３　对异养细菌的影响
海洋异养生物，主要是不能进行光合作用与化能
合成作用的细菌类，其降解有机物过程中释放的ＣＯ２
可增强海水酸化［９］．有关酸化如何影响细菌异化作用
的问题目前尚缺乏科学认识［４１］．夏威夷 ＡＬＯＨＡ站
的细菌生产力滞后于初级生产力１～２个月，对升温
有明显的响应，却不受短期海水酸化的影响［４２］．然而，
另有研究显示海洋酸化可使细菌消耗额外的能量，上
调与质子泵相关基因的表达，可能会影响微生物碳泵
效率［４３］．在亚热带沿岸富营养化水域，细菌群落结构
则不受酸化的影响［４４］．尽管如此，ｐＨ的变化会影响细
菌、藻类等与病毒的关系，从而影响物质生产及其降
解过程，相关的生物地球化学过程也会发生变化．
１．４　对病毒的影响
早在２０世纪３０年代，研究者们就开始探讨病毒
对ｐＨ变化的响应，发现有些病毒即使在ｐＨ＜３时也
不受影响，而另一些病毒在ｐＨ＜７时则变得不稳
定［４５－４７］．关于海洋酸化对病毒直接影响的研究报道不
多．在酸化对病毒与宿主相互作用的影响方面，感染
聚球藻（Ｓｙｎｅｃｈｏｃｏｃｃｕｓ）的病毒Ｃｙａｎｏｐｈａｇｅ　Ｓ－ＰＭ２的
隐蔽期随着ｐＨ的降低而变长，而其潜伏期却正好相
反，单位细胞裂解量也随ｐＨ 的降低而下降［４８］．在真
核藻类与病毒关系方面，当ｐＨ从８．１降到７．７时，病
毒ＰｇＶ可引起球形棕囊藻（Ｐｈａｅｏｃｙｓｔｉｓ　ｇｌｏｂｏｓａ）的光
合作用下降，呼吸作用升高，单位细胞裂解量下降；此
外，酸化可使赫氏颗石藻（Ｅｍｉｌｉａｎｉａ　ｈｕｘｌｅｙｉ）受病毒
ＥｈＶ感染后的裂解时间延长［４９］．
总之，海洋酸化会直接或间接地引起有机物同化
和异化过程的变化，影响颗粒有机碳（ＰＯＣ）和溶解有
机碳（ＤＯＣ）的产量，因此，会使得海洋吸收ＣＯ２及碳
输送量发生变化［５０］．然而，该假设需要在不同海域放
大实验规模进行研究，认识机制并获得较可靠的量化
指标进行集成分析后方能验证．目前存在如下几方面的
趋势：１）注重多种环境因子影响下的酸化效应；２）注重
海洋酸化的区域性影响；３）注重不同尺度水平上的对
比；４）注重长期观测及生态系统过程的研究．
２　海洋升温对生物的影响及其与
酸化的复合效应
　　自工业革命以来，大气中ＣＯ２的增加与全球平均
升温呈线性相关［５１］．自２０世纪７０年代以来，海洋吸
收了９０％以上的地球热增量，导致全球变暖、海洋升
温［８］．海洋升温已经辐射到１　０００ｍ深度［５２］．全球海
洋表层平均温度在过去的１００多年里升高了１℃左
右［５３］；到２１世纪末预计可增加２～４℃［８］．过去２０年
间，厄尔尼诺事件发生明显变化，全球变暖１℃可导
致台风事件增加高达２５％［５４］．我国东海、南海边缘海
域在过去５０年间，与全球相比升温速度较快［５５－５６］．
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２．１　海洋升温对生物的影响
温度是影响生物代谢的重要因子．由于各种酶的
活性在一定范围内与温度变化密切相关，生物代谢速
率通常会随着温度的上升而升高，在达到最高值后又
快速下降．海洋生物在不同时空尺度上经受着温度的
连续性（昼夜、季节）或突发性变化，涉及到温跃层、潮
汐、台风事件，云或太阳辐射的日变动，以及自然气候
循环和人类活动影响所导致的长期变化［５１］．海洋升温
影响生物的适温范围［５７］及生理行为［５８］可引起多种生
物生态位的变化、优势浮游生物种群的季节性变迁、
浮游生物群落结构的变化以及全球生产力格局的变
化［５９－６０］．如潮间带的贝类，夏季在高温时段耐受其他
环境胁迫的能力下降，体内能量水平下降，相关调节
因子的表达升高，但不足以应对热胁迫，最终大量死
亡［６１－６２］．贝类中苹果酸脱氢酶在不同温度下的稳定性
和柔性变化，与其适应生境温度变化能力有关，决定
了不同种类对升温的生理学响应及其分布［６３］．
光合生物在不同海域对升温的响应不同，随着海
洋的全球性变化，初级与次级生产力正在发生变
化［６４］．尽管升温在实验室或局部水域可促进浮游植物
的生长［６５］，但从全球规模来看，海洋升温会导致初级
生产力下降，异养微生物的降解作用加强，海洋碳汇
量下降［６４］．连续５０年（１９６０—２００９）的观测发现，大西
洋东北部和北海的甲藻丰度因为海洋升温而降低［６６］．
在一个中尺度生态系统实验中，高温和高光强的叠加
明显加速了春季藻华的爆发，也导致优势种群的改
变［６７］．然而，这些现象的内因不一定完全与温度变化
直接相关，可能是多种因素的复合效应．阳光辐射增
强、平流层臭氧浓度降低（ＵＶ－Ｂ辐射增高）往往与温
度升高同时发生，而温度升高会导致上部混合层变浅
及该层内营养盐浓度下降，因而导致浮游植物生物量
下降，群落结构中优势种向粒径小的方向演化［６４］．
异养细菌在海洋碳循环中起着重要的作用［４３，６８］．
对东海２０００—２００１年与黄海春、秋季的研究发现，细
菌丰度与生产力主要受温度与溶解有机物的调控［６９］．
然而，近期研究发现细菌生产力在南海水域受磷的限
制［７０］，其代谢需要额外能量以应对海洋酸化［４３］．一方
面，海洋升温会与其他环境变化发生复合或叠加作
用，影响细菌生产力；另一方面，细菌的丰度又受病毒
的调控．海洋升温会影响海洋病毒蛋白的结构、酶活
性、膜酯等生物分子的弹性（如热变形、敏感性等）［７１］，
而不同种类（甚至不同品系）的病毒，其生物分子组成
和特性有所差异［７２］，温度变化对它们的影响程度也各
不相同．在水温高于３０℃时，多数噬菌体的量会下
降［７２］．温度升高能增加环境中胞外酶（如蛋白酶和核
酸酶）的活性，从而促进病毒的降解［７３］．
２．２　海洋酸化与升温对生物的复合效应
海洋酸化及全球变暖与人类ＣＯ２排放有密切的
关联，进而影响生物地球化学过程及生态系统．近海
生态系统在人类活动及海洋全球变化影响下也许会
发生演变，然而这些可能的宏观变化需要机制性的阐
释，以期提升预测的可靠性．为此，需要在研究单因子
影响的基础上探讨双因子或多因子的复合效应．多因
子的复合效应有时可同时发生，有时是序列性发生，
其复合、叠加或促进效应取决于环境胁迫前后或同时
发生的时间与持续时间的长短［７４］．
处于表层或上部混合层内的浮游生物，无论是近
海还是大洋海域，均经受着昼夜与季节性的温度变
化．海洋升温会影响表层温度的变化幅度，进而引起
上部混合层变浅，由下向上的营养盐输送减少等．因
此，上层海洋中的生物面临酸化、升温、营养盐减少
（临近人类居住地的沿海水域除外）以及暴露 ＵＶ辐
射量增加等多重环境的胁迫．这些环境变化的复合效
应是未来海洋环境科学研究的热点之一．
实验室研究显示酸化与升温对不同物种产生的
生理生态效应不同．例如：对微微型浮游植物聚球藻
和原绿球藻（Ｐｒｏｃｈｌｏｒｏｃｏｅｃｕｓ）的研究表明，升温与酸
化协同促进了前者的生长，对后者却没有影响［７５］；酸
化和 升 温 ４ ℃ 协 同 促 进 了 硅 藻 类 骨 条 藻
（Ｓｋｅｌｅｔｏｎｅｍａ）的 生 长［７６］，却 对 海 链 藻、角 毛 藻
（Ｃｈａｅｔｏｃｅｒｏｓ）影响不明显［７７］；进行钙化作用的颗石藻
类，在酸化与升温条件下生长速率下降［７８］；酸化和升
温协同降低了赫氏颗石藻的最适生长温度与最大生
长速率［７９］；在２～６０８Ｐａ　ｐＣＯ２ 范围内，升温可使赫氏
颗石藻和大洋球石藻（Ｇｅｐｈｙｒｏｃａｐｓａ　ｏｃｅａｎｉｃａ）颗粒
无机碳（ＰＩＣ）与ＰＯＣ的生产速率增加［８０］．就大型海藻
而言，褐藻羊栖菜（Ｓａｒｇａｓｓｕｍ　ｆｕｓｉｆｏｒｍｅ）的呼吸系
数在酸化条件下升高，暗示酸化和升温可协同提高呼
吸速率［８１］．对造礁珊瑚藻类的研究发现，酸化导致其
钙化量下降，升温则可进一步降低其钙质量［８２］．此外，
酸化与升温可协同提高固氮蓝藻的固氮作用［８３］．在德
国基尔海湾的研究发现，升温可导致浮游植物群落结
构的变化，增加浮游动物的生物量；而在原位水温条
件下，浮游动物受酸化的负面影响，捕食率降低，导
致浮游植物的生物量升高［８４］．总体而言，酸化和升温
的复合效应主要体现在酸化会降低生物对温度变化
的耐受能力．如鹿角珊瑚Ａｃｒｏｐｏｒａ　ｐｕｌｃｈｒａ的钙化速率
受到温度与酸化的双重调控［８５］（图１）．木珊瑚科的
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Ｂａｌａｎｏｐｈｙｌｌｉａ　ｅｕｒｏｐａｅａ可在ｐＨ低至７．３的环境中维
持较高的钙化作用，而在温度同时上升的情况下其钙
化速率迅速下降［８６］．Ｒｅｙｎａｕｄ等［８７］在２５℃考察柱状珊
瑚（Ｓｔｙｌｏｐｈｏｒａ　ｐｉｓｔｉｌｌａｔａ）对ｐＣＯ２升高的响应时未发
现钙化率有明显下降，而在２８ ℃时发现其下降了
３７％．可见升温与酸化效应可因生物种群、物理化学
环境等不同存在区域性的差异，这种现象及其机制需
要进一步探讨．
黑色代表南半球春季（２０１４年９—１０月），红色代表南半球
夏季（２０１５年１—２月）；实线表示环境ＣＯ２ 浓度，虚线
表示高ＣＯ２ 浓度／酸化状态（周洁根据文献［８５］重建）．
图１　鹿角珊瑚Ａｃｒｏｐｏｒａ　ｐｕｌｃｈｒａ钙化作用
对海洋酸化与温度变化的响应
Ｆｉｇ．１ Ｒｅｓｐｏｎｓｅ　ｏｆ　ｃｏｒａｌ　Ａｃｒｏｐｏｒａ　ｐｕｌｃｈｒａ　ｃａｌｃｉｆｉｃａｔｉｏｎ　ｔｏ
ｏｃｅａｎ　ａｃｉｄｉｆｉｃａｔｉｏｎ　ａｎｄ　ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ　ｃｈａｎｇｅ
未来海洋对ＣＯ２的吸收取决于生物介导的碳汇
与碳源过程，即依赖于生物的同化与异化作用．研究
推测，海洋升温会影响海洋生物碳泵（ＭＢＰ）和微型生
物碳泵（ＭＣＰ）及两者的相互作用［８８－８９］．近期研究发
现，酸化并没有影响浮游生物生态系统中ＤＯＣ的组
成［９０］，而是促进了ＰＯＣ的生产［９１］．有关酸化与升温
是否会产生复合效应，进而影响ＤＯＣ的组成和ＰＯＣ
的生产，尚需在不同海域进行研究．海洋中的大部分
ＤＯＣ会通过细菌的裂解在短期内被转换为ＣＯ２，然而
有部分ＤＯＣ可抗细菌的裂解而长期（数百至数千年）
存在，发挥着较稳定的碳汇作用［９２］．海洋酸化与升温对
ＭＢＰ和 ＭＣＰ的影响尚存在很大不确定性［８，８８］．因此，
认识海洋生物的碳汇源过程以及同化与异化作用对酸
化与升温的响应尤其重要．然而，迄今升温与酸化复合
效应的研究结果多数是在单一条件或在实验室受控条
件下获得，复合影响及其机制尚不清楚．
３　ＵＶ辐射对生物的影响及其与酸化的
复合效应
　　阳光ＵＶ（２８０～４００ｎｍ）辐射对生物的影响可为
正面、负面或正负相抵，表现出中性，这与辐射量、物
种及其他环境状况有关．在亚热带地区，到达地面的
ＵＶ－Ｂ（２８０～３１５ｎｍ）辐射通常占阳光总能量的１％以
下，ＵＶ－Ａ（３１５～４００ｎｍ）与可见光（ＰＡＲ，４００～７００ｎｍ）
分别占其７％～８％和４０％～５０％，红外辐射能量约占
其５０％；中午时段 ＵＶ－Ｂ∶ＵＶ－Ａ∶ＰＡＲ约为０．５∶
１６∶１００．ＵＶ－Ｂ受臭氧浓度变化的影响，而 ＵＶ－Ａ、
ＰＡＲ不受其影响；ＵＶ－Ｂ与ＰＡＲ的比例与天顶角变
化有关，早晚低，中午高，而 ＵＶ－Ａ与ＰＡＲ的比例不
受该影响，一天内持平．大气中的气溶胶及水中的有
机物质均可消减这３种波段的阳光辐射．研究表明，
平流层臭氧浓度每降低１％，到达地面的 ＵＶ－Ｂ辐射
量会提高２％［９３］．由于《蒙特利尔公约》的履行，臭氧
破坏得到了遏制，平流层的臭氧在２１世纪中期有望
回到１９８０年以前的水平［９４］．然而其他因素的作用，如
由全球气候变化引起的温度变化、痕量气体的存在与
否［９５］、大气环流模式的变化，都可能导致低纬地区的
ＵＶ－Ｂ水平提高２％～３％［９６］．
在中国南海外海海域，ＰＡＲ透射深度（真光层深
度）超过８０ｍ，ＵＶ－Ａ和ＵＶ－Ｂ透射深度分别为５０和
３８ｍ，可到达真光层深度的６２％和４７％．在汕头近岸
海域，有些地方可见光透射深度仅为６～８ｍ；ＵＶ－Ａ、
ＵＶ－Ｂ透射深度分别为３．０～３．５ｍ和１．７～２．３ｍ，占
真光层深度的５０％和３０％［９７－９８］．在大洋海域，ＵＶ辐
射可到达深度超过８０ｍ［９９］．分布在上部混合层的浮
游生物，通常均会暴露于阳光 ＵＶ辐射下．然而无论
是全球海洋通量联合研究（ＪＧＯＦＳ）还是我国海洋调
查规范，只要求在测定初级生产力等参数时采用透明
容器，而普通玻璃或聚碳酸酯透明材料不透或仅透过
少量ＵＶ－Ａ辐射，因此迄今的多数调查研究忽略了
ＵＶ辐射的效应．ＵＶ辐射对浮游植物固碳量的影响
取决于水深和阳光辐射强度的高低，低或中水平的
ＵＶ－Ａ辐射可促进藻类固碳［９７，１００］．ＵＶ辐射也是调控
桡足类垂直分布的主要因子，并影响其水平分布［１０１］．
ＵＶ辐射影响水域中的光化学与光生物学过程，
其作用不容忽视［１０２］．然而，室内实验或多数甲板培养
实验忽视了阳光ＵＶ辐射的作用（非石英材质容器无
法透过ＵＶ－Ｂ辐射），海洋酸化生理生态效应能否反
映酸化的原位影响还有待于探讨［３８］．ＵＶ－Ａ在低强度
（阴天或较深层）时促进浮游植物的光合固碳，在高强
度（晴天中午）时抑制其光合作用，而 ＵＶ－Ｂ则始终导
致损伤［９７］；ＵＶ辐射还可改变某些蓝藻的形态［１０３－１０４］，
损伤其ＤＮＡ［１０４］，并抑制钙化藻类的钙化作用［２０，１０５］．
酸化与ＵＶ辐射叠加，进一步降低了钙化藻类的钙化
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作用［２０，１０５－１０６］．由于ＵＶ的透射深度可达８０ｍ（南海外
海水域可达５０～６０ｍ），ＰＡＲ和 ＵＶ的比例在不同深
度明显不同，所以海洋酸化与阳光辐射对初级、次级
生产过程的复合效应在不同深度会存在明显差异．
热带水域的浮游动物、亚热带水域的鱼类等均受
到ＵＶ辐射的伤害，而其受影响程度与其他环境状态
有关［１０２］．在近岸海域，端足类通过摄食定生藻类获得
ＵＶ屏障物质．尽管鱼类等游动性动物可以逃避 ＵＶ
辐射，然而其生殖细胞（卵、精子）及幼体仍受到 ＵＶ
辐射的影响．目前这方面的研究报道很少，有关酸化
与ＵＶ辐射叠加影响的研究更少．
４　海洋低氧化对生物的影响及其与
酸化的复合效应
　　海洋低氧化是指海水中溶解Ｏ２ 浓度（以Ｏ２ 分压
（ｐＯ２）表示）下降的现象．该环境问题是由于升温引起
的海水Ｏ２溶解度降低，上层海洋层化加重导致的表层
向深层Ｏ２输送量减少，以及富营养化与生物耗氧量的
增加等诸多环境变化叠加所致．无论是在大洋海域还
是近海水域，ｐＯ２ 在过去５０年均明显下降［１０７］．
海洋中Ｏ２的消耗主要由呼吸作用与细菌对有机
碳的降解所致．ＭＢＰ将ＰＯＣ向深海输送的过程中消
耗了Ｏ２，增加了ＣＯ２和营养盐．因此，海水ｐＣＯ２的不
断增加（海洋酸化）与微生物耗 Ｏ２的叠加会在５００～
７００ｍ深处形成生物死亡区［１０８］（图２）．过去５０年间，
在太平洋海域，缺氧（溶解Ｏ２质量浓度小于２ｍｇ／Ｌ）深
度从４００ｍ减少到３００ｍ，ｐＯ２明显下降［１０９］，这与气候
变化有密切关系［１１０］．
海洋生物与其他生物一样，代谢过程需要 Ｏ２；当
溶解Ｏ２低于一定浓度后，低氧胁迫会导致其死亡．不
同生物的半致死溶解Ｏ２质量浓度不同，可相差几倍或
十几倍，较典型的缺氧区溶解Ｏ２质量浓度在２ｍｇ／Ｌ
以下．通常缺氧现象与温度和ｐＣＯ２有关（低氧区往往
ｐＣＯ２较高而ｐＨ较低），如温跃层下溶氧量少、ｐＨ低．
近岸海域由于海洋低氧化与富营养化相互作用，缺氧
区正以每年约５．５％的速率增加［１１１］；且与海洋酸化叠
加后导致酸化的速率比大洋海域快［９］．另外，低氧化
会促进反硝化作用，减少硝酸根离子的量，影响海洋
的氮循环、初级生产力及 ＭＢＰ效率．然而海洋低氧化
如何影响各种生物（尤其是光合生物）的代谢及关键
生态过程，目前科学界认识甚微．
伴随着海洋酸化、升温等，海水ｐＯ２和ｐＣＯ２的比
值越来越小，且在深层海水中变化得更快［１０８］；其次，
黑色表示实际观测值，红色表示大气ｐＣＯ２ 加倍
情况下的估测值（根据文献［１０８］重建）．
图２　海水ｐＣＯ２（ａ）与ｐＯ２（ｂ）随深度变化的趋势
Ｆｉｇ．２ Ｔｈｅ　ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ　ｏｆ　ｓｅａｗａｔｅｒ　ｐＣＯ２（ａ）ａｎｄ　ｐＯ２（ｂ）
ｗｉｔｈ　ｗａｔｅｒ　ｄｅｐｔｈｓ
物理混合过程引起深层海水向表层输送，也影响了真
光层内ｐＯ２和ｐＣＯ２的比值；再者，上升流区的物理与
化学环境受大气ｐＣＯ２升高及相关气候变化的影响也
在不断发生变化，如在加州海岸上升流区，ｐＯ２和
ｐＣＯ２的比值不断下降，对当地的贝类养殖造成重大经
济损失，浮游动物的现存量也在不断减少［１１２］．显然，
这些生态与经济效应，除了与ｐＨ变化有关外，还与海
水ｐＯ２和ｐＣＯ２的比值变化相关．
海洋低氧化与酸化均会影响ＰＯＣ与ＰＩＣ的生产
量，也会影响浮游动物及底栖生物的生理活性．理论
上看，ｐＯ２降低或ｐＣＯ２与ｐＯ２比值增大均有利于光合
固碳酶的羧化作用，并下调该酶催化的氧化作用，因
此，ｐＣＯ２与ｐＯ２比值的变化会影响藻类的光合作
用［１１３］．低氧、酸化或ｐＯ２与ｐＣＯ２比值的降低会对光
合固碳、呼吸、光呼吸、生长及钙化作用产生复合影
响．此外，浮游动物响应酸化胁迫，增加其呼吸作用的
同时增加了其摄食率［２５］．因为海洋低氧化也会影响动
物的呼吸作用，所以低氧与酸化必然产生复合效应，
影响生物的呼吸作用及其能量供给平衡．
５　展　望
海洋酸化与全球变暖是由人类碳排放引起的，同
时也是当今社会面临的两个重大环境问题，威胁海洋
生态系统．为此，对其生态学效应的研究已经在全球
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广泛开展．酸化对ＰＯＣ生产的影响尚有争议，不同区
域研究展现的生态效应不同．有报道酸化对异养细菌
没有影响，也有报道其影响它们的代谢及基因表达；
关于升温与酸化的复合效应，有报道叠加的，有报道
没有复合效应的，也有报道有拮抗作用的．这些争议
性较大的研究结果大都基于实验室受控条件下的实
验，难以反映自然环境震荡下升温与酸化的影响，不
能阐明多重环境变化的复合效应［３］．
生态系统中生物生产与异化作用，受酸化与升温
的复合效应，可能是叠加、增效或拮抗，与自养和异养
生物代谢、群落结构及多重环境压力有关．东海航次
观测与甲板实验显示，浮游植物释放的二甲基硫量与
叶绿素浓度呈现正相关，其降解在 ＵＶ－Ｂ辐射和低
ｐＨ影响下加快［１１４］．显然，海洋初级、次级生产过程、
生物的异化作用及有机物的光降解等受多种环境因
子的影响，如何在震荡或接近原位复杂环境条件下开
展升温与酸化效应的研究，目前面临技术上的挑战．
海洋酸化中尺度生态系统实验类似于海洋中的
围隔实验，可在原位环境震荡或变化条件下研究酸化
的生态效应．这类中尺度水平的实验在德国、挪威、比
利时、美国（借用德国的设施）、中国（厦门大学等）、秘
鲁（借用德国的设施）、韩国、西班牙等国家均有开展．
德国、挪威及比利时等国家的科学家使用２７ｔ海水的
中尺度实验设施，发现ｐＣＯ２升高增加了浮游植物的
固碳量，使其有机碳氮质量比增加了３０％以上，降低
了其饵料价值［１１５］；另有研究使用５０ｔ海水的中尺度
实验设施，发现酸化没有影响浮游生物生态系统中的
溶解无机碳组分［９０］．韩国学者使用２ｔ海水的中尺度
实验设施，发现ｐＣＯ２升高仅促进了中肋骨条藻（Ｓ．
ｃｏｓｔａｔｕｍ）的生长，而对其他浮游植物类群影响不明
显［１１６］．我国科学家使用４ｔ海水的中尺度实验设施，
发现ｐＣＯ２升高可使浮游植物细胞内苯酚类毒性物质
含量升高，且使捕食这些浮游植物的桡足类体内苯酚
类含量也升高［４０］；此外，初级生产力与细菌生长效率
也明显升高［１１７］．然而，升温效应的中尺度实验因水量
大、温控难度高，基本没有开展（有用电热棒加热的，
但加热棒局部温度很高，不理想）．总之，中尺度生态
系统实验由于用水量大，升温与酸化控制技术难度
大，运行成本高，至今在全球开展的次数有限，有待于
在不同地区进一步开展．
在海洋酸化、升温、低氧化及 ＵＶ辐射等多重环
境胁迫下，生物的栖息地或水域正在退化或缩小．根
据已有的科学认知可以建立如下科学假设，即栖息地
或可栖息水域退化假说（图３）：可垂直游动的生物为
躲避较高水温或ＵＶ辐射向下移动，然而温跃层以下
低氧和酸化的海水又会对其增添新的环境胁迫，其结
果导致这类生物可栖息的水域缩小或栖息地退化．这
可能是导致近年来典型渔场捕鱼量下降的主要原因．
这一假说还需要在开展受控实验的同时结合原位调
查数据进行验证．
图３　栖息地退化假说示意图
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ｓｐ．ＷＨ７８０３ａｎｄ　ｉｔｓ　ｖｉｒｕｓｅｓ［Ｊ］．ＦＥＭＳ　Ｍｉｃｒｏｂｉｏｌｏｇｙ
Ｅｃｏｌｏｇｙ，２０１４，８７（１）：１３３－１４１．
［４９］　ＣＡＲＲＥＩＲＡ　Ｃ，ＨＥＬＤＡＬ　Ｍ，ＢＲＡＴＢＡＫ　Ｇ．Ｅｆｆｅｃｔ　ｏｆ
ｉｎｃｒｅａｓｅｄ　ｐＣＯ２ｏｎ　ｐｈｙｔｏｐｌａｎｋｔｏｎ－ｖｉｒｕｓ　ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ［Ｊ］．
Ｂｉｏｇｅｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ，２０１３，１１４（１／２／３）：３９１－３９７．
［５０］　ＦＬＹＮＮ　Ｋ　Ｊ，ＣＬＡＲＫ　Ｄ　Ｒ，ＭＩＴＲＡ　Ａ，ｅｔ　ａｌ．Ｏｃｅａｎ
ａｃｉｄｉｆｉｃａｔｉｏｎ　ｗｉｔｈ （ｄｅ）ｅｕｔｒｏｐｈｉｃａｔｉｏｎ　ｗｉｌ　ａｌｔｅｒ　ｆｕｔｕｒｅ
ｐｈｙｔｏｐｌａｎｋｔｏｎ　ｇｒｏｗｔｈ　ａｎｄ　ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ［Ｊ］．Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ　ｏｆ
ｔｈｅ　Ｒｏｙａｌ　Ｓｏｃｉｅｔｙ　ｏｆ　Ｌｏｎｄｏｎ　Ｂ：Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ　Ｓｃｉｅｎｃｅｓ，
２０１５，２８２（１８０４）：２０１４２６０４．
［５１］　ＩＰＣＣ．Ｃｌｉｍａｔｅ　ｃｈａｎｇｅ　２０１３：ｔｈｅ　ｐｈｙｓｉｃａｌ　ｓｃｉｅｎｃｅ　ｂａｓｉｓ
［Ｍ］．Ｃａｍｂｒｉｄｇｅ　ａｎｄ　Ｎｅｗ　Ｙｏｒｋ：Ｃａｍｂｒｉｄｇｅ　Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ
Ｐｒｅｓｓ，２０１３：６－１０．
［５２］　ＬＥＶＩＴＵＳ　Ｓ，ＡＮＴＯＮＯＶ　Ｊ　Ｉ，ＢＯＹＥＲ　Ｔ　Ｐ，ｅｔ　ａｌ．Ｗａｒｍｉｎｇ
ｏｆ　ｔｈｅ　ｗｏｒｌｄ　ｏｃｅａｎ［Ｊ］．Ｓｃｉｅｎｃｅ，２０００，２８７（５４６１）：２２２５－
２２２９．
［５３］　ＦＩＳＣＨＥＴＴＩ　Ｍ．Ｄｅｅｐ　ｈｅａｔ　ｔｈｒｅａｔｅｎｓ　ｍａｒｉｎｅ　ｌｉｆｅ［Ｊ］．
Ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ　Ａｍｅｒｉｃａｎ，２０１３，３０８（４）：９２．
［５４］　ＢＩＧＧ　Ｇ，ＨＡＮＮＡ　Ｅ．Ｉｍｐａｃｔｓ　ａｎｄ　ｅｆｆｅｃｔｓ　ｏｆ　ｏｃｅａｎ　ｗａｒｍｉｎｇ
ｏｎ　ｔｈｅ　ｗｅａｔｈｅｒ ［Ｃ］∥ Ｅｘｐｌａｉｎｉｎｇ　Ｏｃｅａｎ　Ｗａｒｍｉｎｇ：
Ｃａｕｓｅｓ，Ｓｃａｌｅ，Ｅｆｆｅｃｔｓ　ａｎｄ　Ｃｏｎｓｅｑｕｅｎｃｅｓ．Ｇｌａｎｄ：ＩＵＣＮ，
２０１６：３５９－３７２．
［５５］　ＢＡＯ　Ｂ，ＲＥＮ　Ｇ．Ｃｌｉｍａｔｏｌｏｇｉｃａｌ　ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ　ａｎｄ　ｌｏｎｇ－
ｔｅｒｍ　ｃｈａｎｇｅ　ｏｆ　ＳＳＴ　ｏｖｅｒ　ｔｈｅ　ｍａｒｇｉｎａｌ　ｓｅａｓ　ｏｆ　Ｃｈｉｎａ［Ｊ］．
Ｃｏｎｔｉｎｅｎｔａｌ　Ｓｈｅｌｆ　Ｒｅｓｅａｒｃｈ，２０１４，７７：９６－１０６．
［５６］　ＷＩＬＬＩＡＭＳ　Ｇ　Ａ，ＨＥＬＭＵＴＨ　Ｂ，ＲＵＳＳＥＬＬ　Ｂ　Ｄ，ｅｔ　ａｌ．
Ｍｅｅｔｉｎｇ　ｔｈｅ　ｃｌｉｍａｔｅ　ｃｈａｎｇｅ　ｃｈａｌｅｎｇｅ：ｐｒｅｓｓｉｎｇ　ｉｓｓｕｅｓ　ｉｎ
ｓｏｕｔｈｅｒｎ　Ｃｈｉｎａ　ａｎｄ　ＳＥ　Ａｓｉａｎ　ｃｏａｓｔａｌ　ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ［Ｊ］．
Ｒｅｇｉｏｎａｌ　Ｓｔｕｄｉｅｓ　ｉｎ　Ｍａｒｉｎｅ　Ｓｃｉｅｎｃｅ，２０１６，８：３７３－３８１．
［５７］　ＰＲＴＮＥＲ　Ｈ　Ｏ．Ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ　ｅｆｆｅｃｔｓ　ｏｆ　ｏｃｅａｎ　ａｃｉｄｉｆｉｃａｔｉｏｎ　ｉｎ
ｔｉｍｅｓ　ｏｆ　ｏｃｅａｎ　ｗａｒｍｉｎｇ：ａｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｓｔ′ｓ　ｖｉｅｗ［Ｊ］．
Ｍａｒｉｎｅ　Ｅｃｏｌｏｇｙ　Ｐｒｏｇｒｅｓｓ　Ｓｅｒｉｅｓ，２００８，３７３：２０３－２１８．
［５８］　ＳＩＮＣＬＡＩＲ　Ｂ　Ｊ，ＭＡＲＳＨＡＬＬ　Ｋ　Ｅ，ＳＥＷＥＬＬ　Ｍ　Ａ，ｅｔ
ａｌ．Ｃａｎ　ｗｅ　ｐｒｅｄｉｃｔ　ｅｃｔｏｔｈｅｒｍ　ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ　ｔｏ　ｃｌｉｍａｔｅ　ｃｈａｎｇｅ
ｕｓｉｎｇ　ｔｈｅｒｍａｌ　ｐｅｒｆｏｒｍａｎｃｅ　ｃｕｒｖｅｓ　ａｎｄ　ｂｏｄｙ　ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅｓ？
［Ｊ］．Ｅｃｏｌｏｇｙ　Ｌｅｔｔｅｒｓ，２０１６，１９（１１）：１３７２－１３８５．
［５９］　ＮＩＸＯＮ　Ｓ　Ｗ，ＦＵＬＷＥＩＬＥＲ　Ｒ　Ｗ，ＢＵＣＫＬＥＹ　Ｂ　Ａ，ｅｔ
ａｌ．Ｔｈｅ　ｉｍｐａｃｔ　ｏｆ　ｃｈａｎｇｉｎｇ　ｃｌｉｍａｔｅ　ｏｎ　ｐｈｅｎｏｌｏｇｙ，
ｐｒｏｄｕｃｔｉｖｉｔｙ，ａｎｄ　ｂｅｎｔｈｉｃ－ｐｅｌａｇｉｃ　ｃｏｕｐｌｉｎｇ　ｉｎ　Ｎａｒｒａｇａｎｓｅｔｔ
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厦门大学学报（自然科学版） ２０１８年
ｈｔｔｐ：∥ｊｘｍｕ．ｘｍｕ．ｅｄｕ．ｃｎ
Ｂａｙ［Ｊ］．Ｅｓｔｕａｒｉｎｅ，Ｃｏａｓｔａｌ　ａｎｄ　Ｓｈｅｌｆ　Ｓｃｉｅｎｃｅ，２００９，８２
（１）：１－１８．
［６０］　ＥＤＷＡＲＤＳ　Ｋ　Ｆ，ＴＨＯＭＡＳ　Ｍ　Ｋ，ＫＬＡＵＳＭＥＩＥＲ　Ｃ　Ａ，
ｅｔ　ａｌ．Ｐｈｙｔｏｐｌａｎｋｔｏｎ　ｇｒｏｗｔｈ　ａｎｄ　ｔｈｅ　ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ　ｏｆ　ｌｉｇｈｔ
ａｎｄ　ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ：ａ　ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ　ａｔ　ｔｈｅ　ｓｐｅｃｉｅｓ　ａｎｄ
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２０１６，６１（４）：１２３２－１２４４．
［６１］　ＨＡＮ　Ｇ　Ｄ，ＺＨＡＮＧ　Ｓ，ＭＡＲＳＨＡＬＬ　Ｄ　Ｊ，ｅｔ　ａｌ．Ｍｅｔａｂｏｌｉｃ
ｅｎｅｒｇｙ　ｓｅｎｓｏｒｓ（ＡＭＰＫ　ａｎｄ　ＳＩＲＴ１），ｐｒｏｔｅｉｎ　ｃａｒｂｏｎｙｌａｔｉｏｎ
ａｎｄ　ｃａｒｄｉａｃ　ｆａｉｌｕｒｅ　ａｓ　ｂｉｏｍａｒｋｅｒｓ　ｏｆ　ｔｈｅｒｍａｌ　ｓｔｒｅｓｓ　ｉｎ　ａｎ
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ｉｎｔｅｒｔｉｄａｌ　ｌｉｍｐｅｔ［Ｊ］．Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ　Ｅｃｏｌｏｇｙ，２０１６，３０（９）：
１５３９－１５４８．
［６３］　ＤＯＮＧ　Ｙ　Ｗ，ＬＩＡＯ　Ｍ　Ｌ，ＭＥＮＧ　Ｘ　Ｌ，ｅｔ　ａｌ．Ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ
ｆｌｅｘｉｂｉｌｉｔｙ　ａｎｄ　ｐｒｏｔｅｉｎ　ａｄａｐｔａｔｉｏｎ　ｔｏ　ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ：
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［６４］　ＤＡＮＯＶＡＲＯ　Ｒ，ＣＯＲＩＮＡＬＤＥＳＩ　Ｃ，ＲＡＳＴＥＬＬＩ　Ｅ，ｅｔ
ａｌ．Ｉｍｐａｃｔｓ　ａｎｄ　ｅｆｆｅｃｔｓ　ｏｆ　ｏｃｅａｎ　ｗａｒｍｉｎｇ　ｏｎ　ｍｉｃｒｏｏｒｇａｎｉｓｍｓ
［Ｃ］∥Ｅｘｐｌａｉｎｉｎｇ　Ｏｃｅａｎ　Ｗａｒｍｉｎｇ：Ｃａｕｓｅｓ，Ｓｃａｌｅ，Ｅｆｆｅｃｔｓ
ａｎｄ　Ｃｏｎｓｅｑｕｅｎｃｅｓ．Ｇｌａｎｄ：ＩＵＣＮ，２０１６：５７－７４．
［６５］　ＳＵＭＭＥＲＳ　Ｊ　Ｃ，ＫＵＲＥＫ　Ｊ，ＫＩＲＫ　Ｊ　Ｌ，ｅｔ　ａｌ．Ｒｅｃｅｎｔ
ｗａｒｍｉｎｇ，ｒａｔｈｅｒ　ｔｈａｎ　ｉｎｄｕｓｔｒｉａｌ　ｅｍｉｓｓｉｏｎｓ　ｏｆ　ｂｉｏａｖａｉｌａｂｌｅ
ｎｕｔｒｉｅｎｔｓ，ｉｓ　ｔｈｅ　ｄｏｍｉｎａｎｔ　ｄｒｉｖｅｒ　ｏｆ　ｌａｋｅ　ｐｒｉｍａｒｙ
ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ　ｓｈｉｆｔｓ　ａｃｒｏｓｓ　ｔｈｅ　Ａｔｈａｂａｓｃａ　ｏｉｌ　ｓａｎｄｓ　ｒｅｇｉｏｎ
［Ｊ］．ＰＬｏＳ　Ｏｎｅ，２０１６，１１（５）：ｅ０１５３９８７．
［６６］　ＨＩＮＤＥＲ　Ｓ　Ｌ，ＨＡＹＳ　Ｇ　Ｃ，ＥＤＷＡＲＤＳ　Ｍ，ｅｔ　ａｌ．Ｃｈａｎｇｅｓ　ｉｎ
ｍａｒｉｎｅ　ｄｉｎｏｆｌａｇｅｌａｔｅ　ａｎｄ　ｄｉａｔｏｍ　ａｂｕｎｄａｎｃｅ　ｕｎｄｅｒ
ｃｌｉｍａｔｅ　ｃｈａｎｇｅ［Ｊ］．Ｎａｔｕｒｅ　Ｃｌｉｍａｔｅ　Ｃｈａｎｇｅ，２０１２，２（４）：
２７１－２７５．
［６７］　ＬＥＷＡＮＤＯＷＳＫＡ　Ａ，ＳＯＭＭＥＲ　Ｕ．Ｃｌｉｍａｔｅ　ｃｈａｎｇｅ　ａｎｄ
ｔｈｅ　ｓｐｒｉｎｇ　ｂｌｏｏｍ：ａ　ｍｅｓｏｃｏｓｍ　ｓｔｕｄｙ　ｏｎ　ｔｈｅ　ｉｎｆｌｕｅｎｃｅ　ｏｆ
ｌｉｇｈｔ　 ａｎｄ　 ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ　 ｏｎ　 ｐｈｙｔｏｐｌａｎｋｔｏｎ　 ａｎｄ
ｍｅｓｏｚｏｏｐｌａｎｋｔｏｎ［Ｊ］．Ｍａｒｉｎｅ　Ｅｃｏｌｏｇｙ　Ｐｒｏｇｒｅｓｓ　Ｓｅｒｉｅｓ，
２０１０，４０５：１０１－１１１．
［６８］　张武昌，赵丽，陈雪，等．海洋浮游细菌生长率和被摄食
的研究综述［Ｊ］．海洋科学，２０１６，４０（５）：１５１．
［６９］　ＺＨＡＯ　Ｓ，ＸＩＡＯ　Ｔ，ＬＵ　Ｒ，ｅｔ　ａｌ．Ｓｐａｔｉａｌ　ｖａｒｉａｂｉｌｉｔｙ　ｉｎ
ｂｉｏｍａｓｓ　ａｎｄ　ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ　ｏｆ　ｈｅｔｅｒｏｔｒｏｐｈｉｃ　ｂａｃｔｅｒｉａ　ｉｎ　ｔｈｅ
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